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Лекция 1. Тема: Введение. 
 
1. Предмет, цели и задачи экологии популяций животных. 
Популяционная экология животных – раздел экологии, изучающий отношения 
популяций животных с окружающей их средой. 
Предмет исследования популяционной экологии – популяции животных и среда 
их обитания. 
Объект исследования популяционной экологии – взаимоотношения между 
популяциями животных и средой их обитания. 
Задачи популяционной экологии: 
1) Изучение основных биологических свойств популяций животных и 
установление причин их изменений. 
2) Исследование различных типов экологической структуры популяций 
животных, их динамических характеристик и причин, вызывающих их колебания. 
3) Установление закономерностей взаимодействия популяций животных с 
факторами окружающей среды. 
4) Изучение внутри- и межпопуляционных взаимоотношений. 
5) Регулирование численности популяций животных; 
6) Биологическая индикация антропогенной нагрузки на популяции 
животных. 
7) Сохранение биологического разнообразия. 
2. Значение популяционных исследований для изучения биологического 
разнообразия. 
3. Определение популяции. 
Популяция – это минимальная самовоспроизводящаяся группа особей одного 
вида, на протяжении длительного времени населяющая определенное пространство, 
образующая самостоятельную генетическую систему и формирующая собственное 
экологическое гиперпространство (по А.В. Яблокову, 1985). 
4. Основные свойства популяции как биологической системы: 
• преемственность; 
• целостность; 
• структурированность; 
• уникальность. 
 
5. Групповые свойства популяции. 
5.1. Численность. 
Общая численность популяции – это число особей, населяющих всю 
территорию ареала данной популяции. 
 
5.2. Плотность и способы ее выражения. 
Плотность популяции – это величина популяции (численность, биомасса), 
отнесенная к некоторой единице пространства (площадь, объем). Средняя плотность 
– это численность (или биомасса) популяции, отнесенная к единице всего 
пространства. Удельная плотность – это численность (или биомасса), отнесенная к 
единице обитаемого пространства (доступной площади или объема, которые могут 
быть заняты популяцией). 
5.3. Статистические показатели, характеризующие плотность популяции. 
5.4. Репродуктивный потенциал. 
Биотический, или репродуктивный, потенциал – показатель, отражающий 
теоретический максимум потомков от одной пары особей (или одной особи в агамных 
или партеногенетических популяциях) за единицу времени. 
 
Лекция 2. Тема: Характеристика природных популяций. 
 
1. Популяционная динамика. Основные динамические характеристики 
популяций животных. 
1.1. Рождаемость. 
Рождаемость (b) – это число особей, рождающихся в популяции (или 
появляющихся в результате деления – у агамных форм) за единицу времени в расчете 
на определенное число ее членов. Максимальная (или физиологическая) рождаемость 
– это теоретически возможный максимум скорости образования новых особей в 
идеальных условиях (при отсутствии лимитирующих экологических факторов). 
Экологическая (или реализованная) рождаемость – увеличение численности при 
фактических или специфических условиях среды. Абсолютная рождаемость – общее 
число новых особей, появившихся за единицу времени. Удельная рождаемость – это 
среднее изменение численности на 1 особь в популяции за определенный интервал 
времени. 
1.2. Смертность. 
Смертность (d)– это гибель особей в популяции, обусловленная разными 
факторами: генетической или физиологической неполноценностью особей, 
воздействием хищников, паразитов, болезней, влиянием абиотических факторов 
внешней среды. Минимальная смертность – гибель особей в идеальных условиях при 
отсутствии действия лимитирующих экологических факторов. Экологическая (или 
реализованная) смертность – гибель особей в реальных условиях внешней среды. 
1.3. Таблицы выживания. 
 
Таблица 1 – Таблица выживания куропатки (по Шведпфегеру) 
 
Возраст, 
годы 
Кол.-во особей 
 
Смертность,  
% 
Доля самок 
в популяции 
Средняя 
ожидаемая 
продолжит.-ть 
жизни, годы 
живых к 
началу 
возраста 
погибших 
в данном 
возрасте 
0 1000 850 85 0,50 1,0 
1 150 38 25 0,47 2,9 
2 112 31 28 0,46 2,7 
3 81 24 30 0,41 2,6 
4 57 18 32 0,32 2,5 
5 39 13 34 0,26 2,4 
6 26 9 35 0,23 2,3 
7 17 6 35 0,29 2,3 
8 11 4 35 0,27 2,3 
9 7 2 35 0,28 2,3 
10 5 2 35 0,20 2,3 
11 3 1 35 0 2,3 
12 2 1 50 0 1,5 
13 1 1 100 0 - 
1.4. Кривые выживания. 
 
Возраст, % продолжительности жизни 
 
Рис. 1 – Основные типы кривых выживания: 1 - выпуклая кривая; 2 - диагональ; 
3 - вогнутая кривая; 4 – сигмоидная кривая; 5 – ступенчатая кривая 
 
1.5. Скорость размножения. 
Чистая скорость размножения Ro – среднее число потомков, произведенное 
одной средней особью когорты за всю жизнь. 
 
Ro = ∑ lx×mx= ∑ nx×mx /no,  
 где lx – повозрастная выживаемость, mx – повозрастная рождаемость, nx – число 
особей возраста x, no - число особей нулевого возраста. 
Мгновенная (врожденная) скорость популяционного роста rmax – максимальная 
мгновенная удельная (в пересчете на особь) скорость изменения размера популяции, 
выражающая число особей, отрождаемых в популяции в единицу времени на одну 
особь при отсутствии факторов, лимитирующих рост и размножение. 
 
Rmax = ln Ro/T, 
где T – время генерации. 
T для моноциклических видов (размножающихся один раз в жизни) равно времени от 
рождения до начала размножения.  
Для полициклических видов 
T = ∑ lx×mx×x/ ∑ lx×mx. 
 
1.6. Миграционные процессы. 
Иммиграция (im) – вселение особей из одной популяции в другую. Эмиграция 
(em)– выселение особей из одной популяции в другую.  
 
∆N = (b+im) – (d+em), 
 
где ∆N – изменение численности, b – рождаемость, im – иммиграция, d – смертность, 
em – эмиграция. 
2. Модели роста численности популяций животных. 
2.1 Модель экспоненциального роста популяции. 
 
Nt = No×ert, 
 
где Nt – плотность популяции через время t, No – начальная плотность популяции, r – 
скорость роста. 
r = dN/Ndt, или dN/dt=rN 
 
 
Рис. 2 – Экспоненциальный рост гипотетической популяции одноклеточного 
организма, делящегося каждые 4 ч. 
 
2.2. Модель логистического, или S – образного роста популяции. 
 
dN/dt=rN×(K-N)/K 
 
где dN/dt – скорость роста популяции, r – удельная скорость роста (при численности, 
стремящейся к 0), N – численность популяции, K – предельная плотность популяции 
(мера емкости среды, верхняя асимптота). 
 
 
Рис.3 – Логистическая модель роста популяции: кривая роста численности (N) 
2.3. Тип роста популяции, обусловленный плотностью с запаздыванием, 
Николсона. 
 
 
150 200 
Время, сут. 
 
Рис.4 – Изменения численности лабораторной популяции падальных мух 
(из Н.П. Наумова, 1963): 1 – количество взрослых мух; 2 – число яиц. 
 
3. Типы динамики численности популяций животных (по С.А. Северцову). 
3.1. Стабильный тип. Для него характерны малая амплитуда и длительный 
период колебаний численности. Свойствен крупным животным с большой 
продолжительностью жизни, низкой плодовитостью, заботой о потомстве (копытные,  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Рис. 5 – Типы динамики населения по С.А. Северцову: I – стабильный,  
II – лабильный, III – эфемерный. 
 
китообразные, крупные птицы – орлы, некоторые виды беспозвоночных). 
3.2. Лабильный тип. Характеризуется закономерными колебаниями 
численности с периодами 5-10 лет и большой амплитудой. Характерен для животных с 
более коротким сроком жизни, более высокими плодовитостью и нормой смертности 
(насекомые с длинным циклом развития, крупные грызуны, многие птицы, рыбы). 
3.3. Эфемерный тип. Отличается резко неустойчивой численностью с 
длительными депрессиями, сменяющимися вспышками массового размножения, при 
которых численность возрастает в сотни раз. Характерен для короткоживущих видов с 
высокой нормой гибели, большой плодовитостью (многие виды насекомых с коротким 
циклом развития – саранчовые, короеды и др., мелкие грызуны). 
 
 
Рис. 6 – Типы динамики населения по М.Уильямсону (1975): А – стабильный;  
Б – флюктуирующий; В – взрывной. 
 
3. Экологические стратегии природных популяций и их характеристики. 
3.1. K - стратегия и r - стратегия. 
 
 
 
Рис. 7 – Модели трех различных типов роста численности и плотности 
популяций. (Из Southwood, 1977, с изменениями). 
Прогиб кривой в том месте, где r-отбор и К-отбор действуют примерно в равной степени, 
является результатом взаимодействия хищник-жертва. 
Свойства видов животных, использующих К-стратегию: 
1) Обитают в местах со стабильными климатическими условиями. 
2) Длинный жизненный цикл. Более медленное развитие, медленный рост 
численности популяций. Поздно наступающий или растянутый реподуктивный цикл. 
Более крупные размеры. Меньшая плодовитость. Смертность более равномерно 
распределенная и зависящая от плотности. 
3) Плотность популяции постоянная, равновесная, близкая к предельной 
емкости среды. Нет необходимости в повторных заселениях. 
4) Конкуренция более выраженная. Отбор идет на повышенную 
конкурентоспособность, защищенность от паразитов и хищников. 
5) Имеют преимущества в уже сложившихся, зрелых сообществах. 
 
Свойства видов животных, использующих r -стратегию: 
1) Обитают в местах с изменчивыми климатическими условиями. 
2) Короткий жизненный цикл. Быстрое развитие, быстрый рост численности 
популяции. Раннее размножение, один репродуктивный цикл. Потенциально высокая 
плодовитость. Смертность катастрофическая, обычно независимая от плотности 
популяции. 
3) Величина популяции зависящая от времени, неравновесная, значительно 
ниже предельной емкости среды. Периодически повторяющиеся заселения. 
4) Конкуренция незначительная, изменчивая. 
5) Имеют преимущества в молодых сообществах с небольшим видовым 
разнообразием, при заселении новых местообитаний. 
 
3.2. Применение системы эколого-ценотических стратегий Л.Г. Раменского 
(1938 г.) и Дж. Грайна (70-е гг. 20 в.) к популяциям животных. Виды виоленты 
(конкуренты), патиенты (стресс-толеранты), эксплеренты (рудералы). 
Виоленты (от лат.violentia – насилие), или конкуренты, – это 
конкурентноспособные виды с высокой жизнеспособностью, интенсивным ростом, 
быстро осваивающие территорию (например, Daphnia pulex). 
Патиенты (от лат.patientia – терпеливость, выносливость), или стресс-
толеранты, – это виды, устойчивые к неблагоприятным воздействиям и потому 
способные осваивать местообитания, недоступные для других видов (например, 
Diaphanosoma brachiurum). 
Эксплеренты (от лат. explere – заполнять), или рудералы, – это виды, способные 
к быстрому размножению, активно расселяющиеся и осваивающие места с 
нарушенными ассоциациями (например, виды рода Moina). 
 
4. Факторы регуляции численности особей в популяции, зависящие 
(регулирующие) и не зависящие (моделирующие) от плотности. 
 
5. Множественная система регуляции численности на примере популяций 
насекомых (по Г.А. Викторову). 
 
 
 
 
Время 
Рис. 9 – Пороги и зоны активности основных механизмов регуляции 
численности насекомых (по Г.А. Викторову, 1967). 
 
6. Концепции регуляционизма (А. Николсон, 1957) и стохастизма (Г. 
Андреварта и Л. Берч, 1954). 
7. Концепция саморегуляции (Д. Читти, 1960). Гипотетические механизмы 
торможения роста численности популяций. 
8. Циклические колебания численности популяций животных. Теории, 
объясняющие их причины. 
8.1. Метеорологические теории. 
8.2. Теория случайных флуктуаций (Палмгрен, Коул). 
8.3. Теория взаимодействия популяций  
8.4. Теория взаимодействия трофических уровней (гипотеза Холлинга). 
 
9. Гомеостаз популяций, механизмы его поддержания. 
Гомеостаз популяции – это поддержание популяцией динамического равновесия 
со средой. 
Механизмы поддержания гомеостаза популяций: 
9.1. Регуляция плодовитости и смертности.  
9.2. Регуляция плотности через структуру популяций.  
9.3. Роль миграционных процессов в регуляции плотности популяции. 
 
Лекция 3. Тема: Возрастная структура популяций животных. 
 
Возрастная структура популяций животных определяется соотношением 
разных возрастных групп особей в составе популяции. 
1. Основные понятия: 
Поколение (генерация) – потомство особей, появившихся на протяжении одного 
цикла размножения (у однократно размножающихся видов) или всего 
репродуктивного периода (у видов с неоднократным размножением на протяжении 
жизни). Продолжительность поколения равна среднему периоду от рождения до 
достижения возраста половой зрелости. 
Возрастная группа – группа особей одинакового (астрономического или 
физиологического) возраста. 
Цикл размножения – это период размножения и формирования потомства. 
Приплод – одновременно родившиеся особи от определенной совокупности 
родителей. Приплод одной пары родителей у живородящих животных называется 
помет. 
2. Способы выражения возрастной структуры. 
2.1. Возрастные пирамиды. 
 
 
 
 
 
 
РИС. 1 – Возрастная структура популяций у животных (по Ю Одуму, 1975, В. Ф. 
Осадчих и Е. А. Яблонской, 1968): 
А - общая схема; Б - лабораторные популяции полевки Microtus agrestis; В - сезонные изменения 
соотношения возрастных групп моллюска Adaena vitrea в Северном Каспии; различная штриховка - 
возрастные группы; 1 - растущая; 2 - стабильная; 3 - сокращающаяся  популяции. 
 
2.2. Соотношение разных поколений возрастных групп, приплодов.  
2.3. Варианты фенологической структуры популяций беспозвоночных и 
позвоночных. 
2.4. Реализация биологических циклов. 
2.5. Соотношение длительности предрепродуктивного, репродуктивного и 
пострепродуктивного периодов. 
 
  
 
Рис. 2 – Соотношение продолжительности предрепродуктивного (1), 
репродуктивного (2) и пострепродуктивного (3) периодов онтогенеза у 
беспозвоночных и позвоночных животных (по Яблокову, 1987) 
 
3. Параметры, определяющие возрастную структуру популяций животных: 
1) Общая продолжительность жизни. 
2) Длительность пререпродуктивного периода. 
3) Продолжительность периода размножения. 
4) Время генерации. 
5) Частота приплода. 
6) Характер выживаемости особей разных возрастных и половых групп. 
7) Тип динамики численности. 
 
Лекция 4. Тема: Половая структура популяций животных. 
 
Половая структура популяций животных – численное соотношение самцов и 
самок в разных возрастных группах. 
1. Виды полового размножения животных. 
1.1. Гермафродитизм, его типы. 
Гермафродитизм – сочетание у одной особи признаков мужского и женского 
пола. 
Типы гермафродитизма: 
1) Истинный – если гаметы разного пола продуцируются одновременно, при 
этом особи-партнеры обмениваются семенной жидкостью. Самооплодотворение 
предотвращается неодновременным созреванием яйцеклеток и сперматозоидов. 
Пример – дождевые черви, легочные моллюски. 
2) Последовательный – особи в течение определенных временных 
промежутков продуцируют половые продукты одного типа. Пример – 
многощетинковый червь Ophyotrocha purilis. 
3) Хронологический – особи производят гаметы разного типа попеременно 
без морфолого-анатомических перестроек. 
4) Субституционный (заместительный) – если продуцирование гамет 
разного типа сопровождается коренными морфолого-анатомическими перестройками. 
 
Протерандрия – способность самок (например, некоторых нематод) 
продуцировать за счет специальных участков яичника вначале семенную жидкость, а 
затем яйца, оплодотворяемые ею. Характерна для многих гермафродитных видов 
беспозвоночных, среди позвоночных встречается у морского окуня Diplodus sargus. 
Протерогиния – способность особей функционировать сначала как самка, т.е. 
производить яйцеклетки, а лишь впоследствии – семенную жидкость. Известна у 
позвоночных (десятки видов рыб из семейств Serraniidae, Maenidae, Cyprinidae, а 
также Rana temporaria). 
Гинандроморфизм – наличие у особи того или иного пола признаков 
противоположного пола (пример – дрозофилы, некоторые виды бабочек). 
 
1.2. Партеногенез и его типы. 
Партеногенез – способ размножения, при котором развитие зародыша 
происходит из неоплодотворенной яйцеклетки. 
Типы партеногенеза: 
1) Облигатный (постоянный) – проявляется у тех видов, в популяциях 
которых мало самцов, или они появляются на короткий срок. Например, у 
ветвистоусых ракообразных в некоторых популяциях самки размножаются 
исключительно партеногенетически. 
2) Факультативный (необязательный) – характерен, например, для тутового 
шелкопряда. Отложенные самкой яйца могут быть оплодотворены, а могут 
развиваться и без оплодотворения. 
3) Циклический – происходит чередование обоеполового размножения с 
партеногенетическим. Пример – жизненный цикл по типу гетерогонии у коловраток, 
ветвистоусых рачков, тлей. 
 
В зависимости от того, особи какого пола развиваются из неоплодотворенных 
яиц, различают следующие типы партеногенеза: 
1) Телитокия – из неоплодотворенных яиц появляются самки (жуки-
догоносики, некоторые мошки семейства Simuliidae, и др.). 
2) Арренотокия – из неоплодотворенных яиц развиваются самцы 
(распространена у разных представителей отряда Перепончатокрылые – от 
пилильщиков до пчел и ос). 
3) Амфитокия (дейтеротокия) – из яиц появляются и самцы и самки 
(встречается у тутового шелкопряда, некоторых прямокрылых, привиденьевых). 
 
В зависимости от числа хромосом в яйцеклетке различают: 
1) Гаплоидный партеногенез (у многих насекомых, в том числе у 
перепончатокрылых из неоплодотворенных яиц появляются самцы). 
2) Диплоидный партеногенез – наблюдается у тлей. 
 
Андрогенез – один из типов партеногенеза, при котором в случае гибели 
материнского ядра развитие яйцеклетки происходит с ядром мужского происхождения 
(тутовый шелкопряд). 
Гиногенез – один из типов полового размножения, при котором в развитии яйца 
не принимает участие ядро проникшего в яйцеклетку сперматозоида. Наблюдается у 
некоторых видов круглых червей, рыб (например, Poecilia formosa, Carassius auratus). 
Педогенез – явление, при котором партеногенетическое размножение 
происходит на стадии личинки. Встречается у галлиц (отряд двукрылые). 
 
2. Основные типы детерминации пола. 
1) Генотипическая детерминация – пол предопределяется геномом. 
Если тот или иной пол определяется половыми хромосомами, говорят о 
хромосомном механизме определения пола.  
При дипло-гаплоидном механизме из оплодотворенных яиц выходят диплоидные 
самки, а из неоплодотворенных – гаплоидные самцы. Этот механизм известен у 
клещей, коловраток, из насекомых – у перепончатокрылых, чешуйниц. 
2) Фенотипическая детерминация – пол определяется условиями внешней 
среды. Встречается у эхиуриды Bonellia viridis. 
 
3. Первичное соотношение полов. 
Первичное соотношение полов – соотношение полов при возникновении зигот. 
Числовой половой индекс – отношение числа хромосом к числу наборов аутосом 
(принимая во внимание, что существуют разные типы половых особей). 
 
Таблица 1 – Основные типы хромосомного определения пола (по М.М. 
Тихомировой, 1976) 
Тип 
определения 
пола 
Гетерогам
етный пол 
Зигота  
самцов 
Зигота  
самок 
Группы организмов 
ХУ ♂ ХУ ХХ Двукрылые 
ХО ♂ ХО ХХ Нематоды, 
ракообразные, клопы, 
кузнечики, стрекозы, 
бабочки, жуки, 
веснянки, термиты 
ХУ: 
Х1Х2…ХnУ 
ХУ1У2…Уn 
 
♂ 
♂ 
 
Х1Х2…ХnУ 
ХУ1У2…Уn 
 
Х1Х1..ХnХn 
ХХ 
 
Богомолы 
Богомолы 
ХО: 
Х1Х2…ХnО 
 
♂ 
 
Х1Х2…ХnО 
 
Х1Х1..ХnХn 
Пауки, тли, некоторые 
бабочки 
ХУ ♀ ХХ ХУ Тутовый шелкопряд 
ХО ♀ ХХ ХО Моли 
ХУ: 
Х1Х2…ХnУ 
ХУ1У2…Уn 
 
♀ 
♀ 
 
Х1Х1..ХnХn 
ХХ 
 
Х1Х2…ХnУ 
ХУ1У2…Уn 
 
Некоторые бабочки 
Равноногие раки 
 
 
Таблица 2 – Типы пола Drosophila melanogaster в зависимости от полного 
хромосомного набора (по C. Bridges, 1921, из А.В. Яблокова, 1987) 
Хромосомный 
набор 
Половой 
индекс, 
Х/А 
Тип пола Примечание 
3Х:2А 1,50 «Метасамка» Стерильна, гипертрофированы 
признаки женского пола 
4Х:3А 1,33 «Метасамка» Стерильна, гипертрофированы 
признаки женского пола 
4Х:4А 1,00 Тетраплоидная 
самка 
Фертильна 
3Х:3А 1,00 Триплоидная 
самка 
Пониженная фертильность 
2Х:2А 1,00 Диплоидная 
самка 
Фертильна 
1Х:1А 1,00 Гаплоидная самка Стерильна 
3Х:4А 0,75 Интерсекс Стерилен 
2Х:3А 0,67 Интерсекс Стерилен 
1Х:2А 0,50 Диплоидный 
самец 
Фертилен 
2Х:4А 0,50 Тетраплоидный 
самец 
Фертилен 
1Х:3А 0,33 «Метасамец» Стерилен, гипертрофированы 
признаки мужского пола 
Примечание: Х – число Х-хромосом, А – число гаплоидных наборов аутосом 
 
 
 
 
 
Таблица 3 – Многофакторное определение пола в разных линиях мухи 
обыкновенной Musca domestica 
 
Линия Самки Самцы 
1 XXmff YYmmff 
2 XXmmff XXMmff 
3 XXMMFf XXMMff 
4 YYmFf YYmmff 
Примечание: M- мужской фактор; F – женский фактор 
 
Таблица 4 – Варианты половых типов нематоды Caenorabdites elegans, 
полученные в экспериментальных популяциях в результате полиплоидизации 
 
Гермафродиты Самцы 
ХХАА ХОАА 
ХХХААА ХХААА 
ХХХАААА ХХАААА 
ХХХХАААА  
 
4. Вторичное соотношение полов. 
Вторичное соотношение полов – соотношение числа самцов и самок среди 
новорожденных особей. 
 
5. Третичное соотношение полов. 
Третичное соотношение полов – соотношение числа самцов и самок среди 
половозрелых особей. 
 
Таблица 5 – Размах колебаний третичного соотношения полов (% взрослых 
самцов) в популяциях некоторых видов животных (по данным разных авторов из А.В. 
Яблокова, 1987) 
 
Вид Lim Примечание 
Дрозофила Drosophila  
melanogaster 
0-50 Известны партеногенетические популяции 
Бабочка Acraea ancedon 0,6-38,6  
Многоножка Polyxemus 
 lagurus 
0-41,6 Известны партеногенетические популяции 
Прыткая ящерица Lacerta 
 agilis 
33-54 А.В. Яблоков и др.,  
1976 
Лесной лемминг  
Myopus schisticolor 
22-70  
Крапчатый суслик Cytellus 
suslicus 
33-56  
Соболь Martes zibellina 50-70  
Лось Alces alces 40-58  
Большая ночница Myotis 
myotis 
48,5-61  
Серебряный карась  
Carassius auratus 
0-50 Известны партеногенетические  
формы 
Окунь речной Perca fluviatilis 10-70  
 
 
Лекция 5. Тема: Пространственная структура популяций животных. 
 
Пространственная структура популяций животных – это характер 
распределения особей и их группировок в пределах ареала данной популяции. 
1. Типы пространственного распределения особей. 
 
Рис. 1 – Основные типы пространственного размещения особей:  
а – диффузное; б – регулярное; в – агрегированное 
 
1.1. Равномерное, или регулярное, распределение. Наблюдается при 
гомогенности биотопа и равномерности абиотических условий на всем занимаемом 
популяцией пространстве (пример – популяции сидячих полихет). Полное 
использование ресурсов при минимальном уровне конкуренции. 
1.2. Диффузное, или случайное, распределение. Особи размещаются в 
пространстве неравномерно, случайно. Характерно для видов животных, члены 
популяций которых относительно независимы друг от друга, социальные связи между 
ними выражены слабо, популяция обитает в относительно однородных условиях 
среды (пример – размещение норок пауков-каракуртов, песчанок и тушканчиков и 
других обитателей сухих открытых пространств). 
1.3. Агрегированное, или мозаичное, распределение. Выражается в образовании 
группировок особей, между которыми остаются достаточно большие незаселенные 
пространства. Связано либо с резкой гетерогенностью среды обитания, либо с 
выраженной социальной структурой, действующей на основе активного сближения 
особей (пример – полиморфные колонии общественных насекомых, колонии грачей и 
т.п.). 
1.4. Пульсирующий тип пространственной структуры. Характерен для 
популяций с резкими колебаниями численности (пример – полевка-экономка, 
панцирные клещи и колемболы, заселяющие лесную подстилку). 
1.5. Циклический, или преложный, тип пространственной структуры. У 
оседлых животных с закономерным попеременным использованием территории в 
течение года. (например, популяции леммингов). 
 
2. Механизмы, поддерживающие определенное распределение организмов в 
пространстве. 
• Система взаимоотношений между членами популяции. 
• Территориальное поведение. 
 
3. Типы использования пространства. 
3.1.  Оседлый образ жизни. 
3.1.2. Индивидуализация территории. 
3.1.3. Размеры индивидуального участка. 
 
 
 
Рис. 2 – Основные типы домовых участков у животных (по Н.П. Наумову, 1972):  
А - одиночные разобщенные охраняемые; Б - одиночные перекрывающиеся, 
охраняются центры участков; В - групповые разобщенные; Г - групповые, 
перекрывающие друг друга (у колоний птиц на островах) 
 
3.2. Кочевой образ жизни, его преимущества. 
 
4. Причины агрегированности особей в популяции: 
1) Локальные различия в местообитании, то есть биотическое разнообразие. 
Например, агрегированное размещение коловраток в толще воды в зависимости от 
требований к температуре и концентрации кислорода. 
2) Суточные и сезонные изменения погодных условий (пример – агрегации 
божьих коровок во время зимовки). 
3) Особенности размножения – агрегации сидячих животных (морские 
желуди, устрицы и др.) для обеспечения возможности размножения. 
5. Групповой эффект. 
Эффект группы – это оптимизация физиологических процессов, ведущая к 
повышению жизнеспособности особей при совместном существовании. Открыт в  
1926г. В.П.Уваровым при изучении стадных видов саранчовых. 
 
6. Принцип Олли. 
Принцип Олли гласит: недонаселенность (отсутствие агрегаций), так же как и 
перенаселенность, могут оказывать лимитирующее влияние на выживаемость и 
скорость роста популяции. 
  
 
 
 
 
 
Рис. 3 - Схематическая иллюстрация принципа Олли.  
 
7.Радиус репродуктивной активности. 
Радиус репродуктивной активности (РРА) – это показатель, демонстрирующий 
расстояние между местом рождения и местом размножения 95% особей данного 
поколения.  
Минимально возможная величина ареала популяции = РРА2 × 3,14. 
 
8. Факторы, ограничивающие распространение особей и популяций животных. 
1) Ограничение возможности расселения. 
2) Способность к активному выбору местообитаний. 
3) Биотические факторы. 
4) Комплекс местных и глобальных климатических и физико-химических 
условий. 
 
9.Внутрипопуляционные группировки, их иерархия и топография. 
 
Лекция 6. Тема: Этологическая структура популяций животных. 
 
Этологическая (поведенческая) структура популяций – это система 
взаимоотношений между членами популяции. 
1. Одиночный образ жизни. 
 
2. Групповой образ жизни: 
2.1. Семьи. 
Эпигамный тип полового отбора связан с выбором, производимым самцами 
между самками, или наоборот. Он мог привести в процессе эволюции к выработке 
различных форм демонстративного поведения, яркой окраски, запахов, привлекающих 
партнера. 
Интрасексуальный тип полового отбора, обусловленный конкуренцией между 
особями одного пола, чаще всего – между самцами, вероятно, привел к развитию 
органов нападения и защиты, агрессивности.  
В зависимости от того, кто берет на себя заботу о потомстве, различают семьи: 
• Материнского типа (многие млекопитающие, общественные насекомых); 
• Отцовского типа (морские коньки, трехъиглая колюшка, нанду); 
• Смешанного типа (птенцовые виды птиц, скалярии). 
 
2.2  Колонии – это групповые поселения животных, возникающие, например, 
лишь на период размножения (грачи, чайки, гагары и т.п.).  
2.3  Организация колоний социальных насекомых основана на взаимосвязи и 
кооперации между членами. 
Основные черты эусоциального поведения: 
1) В колонии данного вида особи объединяются для заботы о потомстве. 
2) Обязанности распределены между специальными группами особей. 
3) Жизненные циклы по крайней мере двух поколений перекрываются, так 
что молодое поколение проводит свою жизнь вместе с родительским. 
Возрастной полиэтизм – разделение функций между особями в колониях 
социальных насекомых в зависимости от возраста. 
Кастовый (постоянный) полиэтизм – особь с момента выхода из куколки 
выполняет одну функцию, при этом касты отличаются морфологически. 
Трофоллаксис – явление обмена пищей, выделениями желез, биологически 
активными веществами между членами колоний социальных насекомых, благодаря 
чему поддерживается согласованная деятельность особей. 
 
2.4 Стаи и их типы. 
Стаи – это временные объединения животных, которые проявляют 
биологически полезную организованность действий. 
По способу координации различают следующие типы стай: 
• стаи с лидерами – в них ориентация отдельных членов направлена на 
поведение одной или нескольких особей (крупные птицы, гиены, гиеновые собаки, 
койоты и др.). 
• эквипотенциальные – стаи без выраженного доминирования членов (стаи 
рыб, стадных саранчовых и т.п.). 
 
2.5 Стада и их типы. 
Стада – это более длительные и постоянные объединения животных по 
сравнению со стаями. Различают следующие типы стадных формирований: 
• стада с временными или постоянными лидерами (северные олени). 
Лидеру подражают все остальные животные, но его деятельность не направлена на 
подчинение других особей; 
• стада с вожаками (ряд видов копытных, приматы). Вожаки не только 
являются объектом подражания со стороны других членов стада, но и проявляют 
специфические формы поведения, направленные на руководство деятельностью стада 
путем специальных форм сигнализации, вплоть до агрессии. 
 
3. Доминирование и иерархия.  
3.1 Типы иерархии. 
• линейная иерархия (стая ездовых собак) – в группе выделяется одна особь-
доминант, субдоминантные и субординатные особи; 
• параллельные ряды подчинения – отдельно среди самцов и самок 
(игрунковые обезьяны); 
• треугольные и кольцевые схемы; 
• групповая иерархия в группе выделяется особь-доминант, а остальные 
члены разделяются на 2-3 соподчиненные группы, внутри которых члены более или 
менее равнозначны (макаки); 
• деспотия – одно животное доминирует над всеми остальными (обезьяны-
тонкотелы). 
3.3. Механизмы поддержания иерархии. 
 
4. Иерархия в семьях социальных насекомых и стадах позвоночных 
животных. 
4.1. Особенности организации сообществ эусоциальных (истинно социальных) 
насекомых на примере муравьиной семьи. 
4.2. Примеры структуры взаимоотношений в стадах копытных и приматов. 
 
5. Биологические преимущества группового образа жизни: 
1) Более легкое обеспечение кормами и меньшие затраты энергии на 
пищедобывательную деятельность. 
2) Более эффективная защита от хищников. 
3) Эффективная совместная оборона. 
4) Снижение уровня энергетических затрат по сравнению с одиночными 
особями. 
 
Лекция 7. Тема: Генетическая структура популяций. 
 
Генетическая структура популяций представляет собой, с одной стороны, 
количественное соотношение частот аллелей и генотипов, с другой стороны, это 
характер подразделенности популяции на группы генетически близких животных и 
характер связи между ними в пространстве и времени. 
1. Определение основных понятий. 
Аллели – различные формы одного и того же гена, расположенные в одинаковых 
участках гомологичных хромосом. Эти участки называются локусами. 
Совокупность всех генов, характерных для данной особи, определяет ее 
генотип.  
Генофонд - набор генов, характерных для данного вида, и их частот.  
Аллелофонд – набор аллелей и их частот, характерных для данной популяции 
определенного вида. Число организмов в данной популяции, несущих определенный 
аллель, определяет его частоту. 
2. Закон Харди – Вайнберга и поддержание изменчивости. 
Закон Харди – Вайнберга: в идеальной популяции существует постоянное 
соотношение относительных частот аллелей и генотипов, которое описывается 
следующим уравнением: 
Уравнение Харди – Вайнберга:  
 
(pА + qa)2 = pА 2 + 2pАqa + qa 2 = 1, 
где pА – частота доминантного аллеля (А), 
qa - частота рецессивного аллеля (а),  
pА 2 – частота гомозиготного доминантного генотипа (АА), 
2pАqa - частота гетерозиготного доминантного генотипа (Аа), 
qa 2 - частота гомозиготного рецессивного генотипа (аа). 
 
3. Основные факторы, определяющие генетическую изменчивость. 
3.1. Мутации.  
3.2. Неслучайное скрещивание. 
3.3. Эмиграции и иммиграции. 
3.4. Случайный дрейф генов. 
3.5. Естественный отбор.  
 
4. Ассортативное скрещивание и «возрастной кросс» – одни из механизмов 
поддержания генетической гетерогенности популяций животных. 
 
5. Типы полиморфизма. 
Генетический полиморфизм – длительное существование в популяции двух или 
более генетически различных форм в таких соотношениях, что частоту даже наиболее 
редкой из них нельзя объяснить только возникновением новых мутаций. 
Гетерозиготный полиморфизм возникает в результате повышенной средней 
жизнеспособности гетерозигот по сравнению с гомозиготами. 
Адаптационный полиморфизм: при этом типе полиморфизма генетически 
различающиеся формы обладают преимуществом в разных условиях. Пример – 
сезонное изменение частот красной и черной морф божьей коровки Adalia bipunctata. 
 
Таблица 1 – Весенняя и осенняя численность красных и черных морф в 
популяциях божьей коровки Adalia bipunctata(Тимофеев-Ресовский, по Солбригу О., 
Солбригу Д.) 
Год Морфы Весна (%) Осень (%) 
1930 Черные 29,1 62,9 
Красные 70,9 37,1 
1931 Черные 43,0 55,7 
Красные 57,0 44,3 
1933 Черные 37,8 66,8 
Красные 62,2 33,2 
1934 Черные 34,5 57,2 
Красные 65,5 42,8 
1938 Черные 40,8 49,1 
Красные 59,2 50,9 
Всего Черные 37,4 58,7 
Красные 62,6 41,3 
 
Полиморфизм в данном локусе может быть переходным и сбалансированным. 
Переходный полиморфизм возникает в том случае, когда различные морфы 
существуют в популяциях, испытывающих сильное давление отбора. При этом 
происходит замещение аллеля, бывшего некогда обычным, другим аллелем, носители 
которого имеют более высокую приспособленность. Пример – изменение светлой 
окраски разных видов бабочек на темную, названное индустриальным меланизмом. 
Сбалансированный полиморфизм возникает при существовании в популяции 
различных форм в стабильных условиях. Например, наличие различных каст в семьях 
социальных насекомых. 
 
6. Особенности генетической структуры популяций на примере некоторых 
групп животных (моллюсков, насекомых, млекопитающих, амфибий). 
 
Таблица 2 – Корреляция между частотой «бесполосых» и «жёлтых» раковин у 
брюхоногого моллюска Cepaea nemoralis и средними температурами июля и 
января соответственно (Lamott, 1960, по Солбригу О., Солбригу Д., 1982) 
 
Средняя t июля,  
°С 
16-18 18-19 19-20 20-21 21 
Средняя частота 
бесполосых, % 
22 24 26 29 30 
Средняя t января, 
°С 
4 4-2 2-0 0  
Средняя частота 
жёлтых, % 
57,9 61,0 73,4 78,8  
 
 
Лекция 8. Тема: Фенетическая структура популяций (часть 1). 
 
1. Предмет, цели и методы фенетики популяций.  
Фенетика популяций представляет собой распространение генетических 
подходов и принципов на виды и формы, собственно генетическое изучение которых 
затруднено или невозможно. 
Предмет фенетики популяций – внутривидовая изменчивость, доводимая до 
рассмотрения дискретных, порой альтернативных вариаций признаков – фенов. 
Цель фенетики популяций – разработка проблем популяционной биологии, таких 
как изучение структуры и динамики генетического состава популяций, определение 
границ между популяциями, выявление сходства между популяциями и т.п., для 
выяснения закономерностей микроэволюционных процессов и их механизмов, 
разработки методов сохранения и рационального использования природных 
популяций. 
Методы фенетики популяций состоят в вычленении в изменчивости природных 
группировок особей различных фенов, качественное и количественное изучение их 
разнообразия, концентрации и динамики. 
 
2. Направления фенетических исследований и задачи, решаемые с помощью 
популяционно-фенетического подхода: 
1) Выявление и изучение фенов. 
2) Изучение фенофонда природных популяций и других групп организмов. 
3) Феногеография. 
 
3. История возникновения фенетики популяций. 
4.  Определение понятий "фен", "фенотип", "фенофонд". 
Фены – это дискретные, альтернативные вариации какого-либо признака или 
свойства, которые на всем многочисленном материале далее неделимы без потери 
качества. 
Фенофонд – это совокупность фенов, свойственных данной популяции. 
5. Основные свойства фена: 
• дискретность проявления,  
• способность маркировать своим присутствием особенности генотипа 
(принцип полимерии – на проявление одного признака может влиять деятельность 
нескольких генов, принцип плейотропии – действие одного ген может оказывать 
влияние на проявление нескольких признаков),  
• частота встречаемости,  
• масштаб,  
• адаптивность. 
 
6. Этапы выделения фенов.  
1) Выявление спектра изменчивости по отдельным комплексам признаков 
или свойств. 
2) Выявление связи выбранных признаков с полом или возрастом. 
3) Собственно выделение и описание фенов. 
4) Проверка выделения фенов на природном материале. 
 
7. Примеры фенетической изменчивости разных групп позвоночных 
животных. 
 
Лекция 9. Тема: Фенетическая структура популяций (часть 2). 
 
1. Примеры фенетической изменчивости разных групп беспозвоночных 
животных. 
2. Закономерности фенетической изменчивости на примере аберративной 
изменчивости рисунка насекомых. 
 
Под аберрациями понимают морфы, вариации и другие формы 
внутрипопуляционной изменчивости независимо от частоты их встречаемости. 
 
3. Основные направления изучения фенофонда популяций и его динамики. 
Фенофонд – это комплекс фенов, обнаруженных к данному моменту в какой-
либо природной группировке особей (вид, популяция и т.п.). 
 
3.1. Методы описания фенов: 
1) Простое перечисление фенов. 
2) Буквенное и цифровое позиционное кодирование. 
3) Количественное описание в виде таблиц, графиков. 
 
3.2. Основные этапы изучения фенофонда и его динамики. 
1)  Сравнение частот фенов в разные моменты жизни одного поколения. 
 
Таблица 1 - Изменение частоты аномального рисунка надкрыльев Coccinella 
septempunctata (по Ереминой, 1981) 
Место взятия выборки по 
берегу р. Теберды 
(Кавказский заповедник)  
20 – 30 июля 1 – 10 августа 
n % аномалий n % аномалий 
На территории 
заповедника 68 42,6 87 26,5 
Ниже заповедника 119 36,9 129 26,2 
Выше заповедника 78 55,04 75 25,3 
Всего 265 44,1 291 26,2 
 
2) Сопоставление частот фенов в разных поколениях. 
 
Таблица 2 – Фенетическая характеристика некоторых скелетных признаков 
песцов разных генераций Ямальской популяции (по В.Г. Ищенко, 1971, из Яблокова, 
Лариной, 1985) (С1-С3 – дискретные вариации, %) 
Генерация, годы С1 С2 С3 n 
1959 73,3 26,7 0,0 15 
1958 79,6 16,3 4,1 49 
1957 73,7 5,3 21,0 19 
1956 70,0 30,0 0,0 20 
 
3) Сравнение частот фенов в разные фазы волн численности. 
 
Таблица 3 - Частота встречаемости аномального рисунка надкрыльев Coccinella 
septempunctata на разных фазах популяционной волны (по Ереминой, 1981) 
 
Год Фаза волны 
численности Перезимовавшие 
Погибшие во время 
зимовки 
1978 Подъем 9,08 Нет данных 
1979 Максимум 8,12 53,04 
1980 Максимум 25,46 42,56 
1981 Депрессия 0,00 56,05 
 
4. Методы описания фенофонда: способы буквенного и цифрового 
кодирования фенов; графическое описание фенофонда. 
 
5. Маркировка фенами разного масштаба внутривидовых группировок. 
 
6. Методы и задачи феногеографии. 
Феногеография – это изучение географического распределения фенов и их 
комплексов в пределах всего ареала вида или его части. 
6.1. Методы феногеографии: 
• Нанесение на карту концентрации данного фена в разных частях ареала, 
либо обозначение присутствия этого фена в данной части ареала 
• Графический анализ с использованием графиков, диаграмм. 
• Вычисление обобщенных фенетических показателей (Животовский). 
 
Среднее число вариаций признака – 
          __       __              ___  
µ = (√ p1 + √ p2 + ... + √ pm)2, 
где m - число выделенных морф (фенов или фенокомплексов) в выборке,  
p1, p2, pm - значения частот каждой морфы (в долях единицы),  
причем p1 + p2 + ... + pm = 1; 
 
стандартная ошибка µ – 
          ____________ 
Sµ = √ µ × (m - µ) / N, 
где N - объем выборки. 
 
Показатель µ дает оценку степени разнообразия фенофонда. Чем более 
равномерно распределены частоты фенокомплексов, тем ближе значение µ к числу 
морф m в данной выборке. Максимально возможное значение µ = m – при одинаковой 
частоте всех морф. При неравномерном распределении частот вариации µ < m. При 
мономорфизме µ = 1. 
 
Доля редких аберраций в популяции – 
h = 1 - µ / m, 
 
стандартная ошибка h – 
          ____________  
Sh = √ h ∗ (1 - h) / N. 
Показатель h позволяет оценить структуру разнообразия фенофонда. 
 
Показатель популяционного сходства r – 
        ______      ______               _______ 
r = √ p1 × q1 + √ p2 × q2 + … + √ pm × qm, 
 
где p1, p2, … pm – частоты вариаций в выборке из первой популяции (в долях 
единицы), q1, q2, … qm – частоты вариаций в выборке из второй популяции (в долях 
единицы). 
 
статистическая ошибка для r –  
Sr = 1/2 ∗ √ (q0 - r2)/ N1 + (p0 - r2)/ N2, 
где  p0 – совокупность частот аберраций 1-ой популяции,  
q0 – совокупность частот во второй популяции, представленных в обеих популяциях,  
N1 – объем выборки из 1-ой популяции,  
N2 – объем выборки из 2-ой популяции. 
Значение показателя сходства равно 1, когда сравниваемые популяции 
идентичны по частотам вариаций, и равно 0, если они не имеют ни одной общей 
морфы. Таким образом, чем ближе значение r к 1, тем большим сходством обладают 
выборки по сравниваемым признакам. 
 
6.2. Задачи, решаемые с помощью методов феногеографии: 
• обнаружение адаптивных границ распространения фенов и корреляции в 
распространении фенов с какими-либо факторами среды; 
• выделение популяций и их групп; 
• определение популяционных границ; 
• изучение действия основных факторов эволюции (естественного отбора, 
изоляции, миграции и др.); 
• изучение структуры видов, в том числе и выделение групп популяций 
подвидового ранга; 
• воссоздание филогенеза вида. 
 
 
Лекция 10. Тема: Изоляция и связь между популяциями. 
 
1. Пространственная изоляция.  
 
2. Биологическая изоляция и ее типы.  
2.1. Докопуляционная изоляция – предотвращение скрещивания и 
оплодотворения. 
2.1.1.  Эколого-этологические механизмы – генетически закрепленные различия 
в сроках репродуктивного периода в пределах единой популяции (аллохроническая 
изоляция) или предпочитаемой территории для размножения (например, 
существование яровой и озимой рас у лососевых рыб); половое предпочтение при 
скрещивании, при котором детали ритуала ухаживания имеют важное значение в 
успешном завершении акта спаривания. 
2.1.2.  Морфофизиологические механизмы – их действие уменьшают 
вероятность успешного оплодотворения. 
2.2. Послекопуляционная изоляция – механизмы, действующие после 
оплодотворения. Это презиготические механизмы – например, несовместимость гамет, 
постзиготические механизмы – когда потомкам присуща сниженная 
жизнеспособность, гибель на ранних стадиях развития и т.д. 
 
3. Уровень связей между популяциями.  
 
4. Оценка сходства популяций 
4.1. Оценка на основании распространения признаков-маркеров генотипического 
состава популяции: 
• Уникальное сочетание особенностей строения хромосом; 
• Биохимические особенности белков, определяемые с помощью 
электрофореза; 
• Использование фенотипических признаков-маркеров. 
4.2. Оценка на основании вычисления показателей сходства. 
 
Коэффициент генетического сходства:  
I = Iab/ √ Ia Ib ,  
 
где Iab = ∑ a1b1  + a2 b2 + a3 b3...,     
Ia = ∑ a12 + a22 + a32 ...,       
Ib = b12 + b22 + b32... 
a1, a2, a3 ...– частоты аллелей  в популяции 1, 
b1 , b2 , b3...– частоты аллелей  в популяции 2, 
 
Величина генетического расстояния между популяциями   
D = - ln I 
 
Показатель сходства популяций (Животовский, 1979) –  
r = √ p1 ∗ q1 + √ p2 ∗ q2 + ... + √ pm ∗ qm, 
 
где p1, p2, ... pm – частоты аберраций в первой популяции (в долях единицы),  
q1, q2, ... qm – частоты аберраций во второй популяции (в долях единицы), причем r ≤ 
1; 
 
статистическая ошибка для r –  
Sr = 1/2 ∗ √ (q0 - r2)/ N1 + (p0 - r2)/ N2, 
 
где  p0 – совокупность частот аберраций 1-ой популяции,  
q0 – совокупность частот во второй популяции, представленных в обеих популяциях,  
N1 – объем выборки из 1-ой популяции,  
N2 – объем выборки из 2-ой популяции. 
Чем ближе значение r к 1, тем большим сходством обладают выборки по 
сравниваемым признакам. 
 
Критерий идентичности 
I = [8 N1 N2 / (N1 + N2)] × [1 – r (p0 + q0)/ 4],  
где N1  и N2 – число особей в сравниваемых выборках, p0 – совокупность частот не 
представленных в 1-ой выборке, но представленных во 2-ой, q0 - совокупность частот 
не представленных во 2-ой выборке, но представленных в 1-ой. 
 
Среднее сходство популяций по совокупности признаков 
r = 1/ n × (r1 + r2 +...+ rn), 
I = I1 + I2 + …+ In 
 
Лекция 11. Тема: Взаимоотношения между популяциями животных (часть 1). 
 
1. Трофические, топические, форические и фабрические связи. 
Трофические связи возникают при питании животных одного вида другими 
организмами – живыми, их мертвыми остатками, продуктами их жизнедеятельности. 
Топические связи характеризуют любое, физическое или химическое, изменение 
условий обитания одного вида в результате жизнедеятельности другого. 
Форические связи представляют собой участие одного вида в распространении 
другого. 
Фабрические связи – это тип биотических отношений, в которые вступает вид, 
использующий для своих сооружений (фабрикации) продукты жизнедеятельности 
других видов. 
 
2. Нейтрализм.  
Нейтрализм – это форма биотических отношений, при которой существования 
двух видов на одной территории не влечет для них ни положительных, ни 
отрицательных последствий.  
 
3. Аменсализм. 
Аменсализм – это форма биотических отношений, при которой одна популяция 
имеет отрицательные последствия от взаимодействия, тогда как другая не получает от 
него ни пользы, не вреда. 
 
4. Конкуренция.  
Конкуренция – это форма отрицательных межпопуляционных взаимоотношений, 
возникающих между видами, предъявляющими сходные экологические требования, 
вследствие ограниченности каких-либо ресурсов. 
4.1. Типы конкурентных отношений: эксплоатация и интерференция. 
Эксплоатация – это пассивный тип конкуренции, при котором особи 
взаимодействуют косвенно, реагируя на количество ресурса, пониженное вследствие 
активности конкурента, либо на снижение его качества. 
Интерференция – активная форма конкуренции, при которой животные 
непосредственно (физически или химически) препятствуют нормальной 
жизнедеятельности особей – конкурентов. 
4.2. Симметричная и асимметричная конкуренция. 
Симметричная конкуренция возникает между особями, имеющими примерно 
одинаковые конкурентные способности. Асимметричная конкуренция существует 
между особями, обладающими разным уровнем конкурентоспособности. 
4.3. Аллелопатия (антибиоз).  
Аллелопатия – это химическое воздействие особей одного вида на особей 
другого вида посредством ядовитых веществ или продуктов метаболизма. 
4.4. Модель межвидовой конкуренции Лотки – Вольтерра.  
 
Логистические уравнения роста конкурирующих популяций (Лотки – 
Вольтерра) 
 
dN1/dt=r1 N1×(K1 – N1 – α1 2 N2)/K1,  
dN2/dt=r2 N2×(K2 – N2 – α 2 1 N1)/K2,  
где α1 2 и α 2 1 – коэффициенты конкуренции. 
 
4.5. Принцип конкурентного исключения Гаузе: 
Два вида, занимающие одну и ту же экологическую нишу, т.е. предъявляющие 
совершенно одинаковые требования к среде, не могут сосуществовать в течение 
неопределенно долгого времени, поскольку в результате конкуренции один из видов 
будет вытеснен другим. 
4.6. Причины несоблюдения закона Гаузе в природе. 
1) Флуктуирующая среда («планктонный парадокс»). 
2) Динамика популяций потенциальных конкурентов обусловлена разными 
ресурсами. 
3) Более сильный конкурент испытывает большее давление со стороны 
хищника. 
4) Популяции видов-конкурентов разделены в пространстве и времени. 
5) Популяции конкурентов в разной степени агрегированы в связи с 
неоднородностью среды. 
6) Расхождение экологических ниш в связи с морфологической 
дифференциацией видов-конкурентов. 
 
Лекция 12. Тема: Взаимоотношения между популяциями животных  
(часть 2). 
 
1. Концепция экологической ниши Хатчинсона.  
1.1. Экологическая ниша (по Хатчинсону) – это многомерное пространство или 
гиперобъем, в пределах которого условия позволяют виду существовать 
неопределенно долго. Фундаментальная ниша – та ниша, которая определяется 
физиологическими особенностями организмов, «наибольший абстрактно заселенный 
гиперобъем, в котором вид не ограничен конкуренцией с другими видами». 
Реализованная ниша – та ниша, в пределах которой вид реально встречается в 
природе, «меньший гиперобъем в условиях биотических ограничений». 
Экологическая ниша (по Одуму) – это положение или статус вида или организма 
в сообществе и экосистеме, вытекающие из его структурных адаптаций, 
физиологичеких реакций и специфики поведения. 
 
Рис. 1 – Модель экологической ниши по Г.Е. Хатчинсону  
(F1, F2,F3 – отдельные факторы) 
1.2. Мерность экологической ниши – это количество используемых ресурсов и 
условий в пределах толерантности вида. 
1.3 Гильдии – сообщества видов с близким или одинаковым функциональным 
ответом на определенный фактор среды. Примеры разделения экологических ниш 
между видами в гильдиях. 
 
2. Хищничество – это поедание одного организма (жертвы) другим 
(хищником), причем перед нападением жертва должна быть жива. 
2.1. Таксономическая классификация хищничества.  
2.2. Физиологическая классификация хищничества. 
• Истинные хищники (голофаги) убивают свою жертву сразу после 
нападения и поедают ее целиком или частично, что приводит к ее быстрой гибели.  
• Хищники с пастбищным типом питания (мерофаги) используют в пищу 
лишь часть жертвы, что редко приводит к быстрой ее гибели.  
• Паразиты тесно связаны с хозяином, забирают часть его ресурсов, но 
редко приводят его к гибели. 
• Паразитоиды – личинки некоторых перепончатокрылых и двукрылых, 
которые развиваются в теле жертвы, поедая ее заживо, и в результате убивают ее. 
2.3. Классификация хищничества по степени специализации. 
• Универсалы (полифаги) потребляют добычу самых разных видов. 
• Специалисты (олигофаги, монофаги) специализируются на питании 
организмами одного определенного вида или нескольких близкородственных. 
2.4. Реакция хищника на увеличение численности жертв. 
 
2.5. Модели сопряженного колебания плотности популяций хищника и 
жертвы. 
 
2.5.1 Модель сопряженного колебания плотности популяций хищника и жертвы 
Лотки – Вольтерра.  
 
Мгновенная скорость изменения численности популяции жертвы: 
 
dN1/dt=r1 N1 – p1 N1 N2,  
где r1 – удельная мгновенная скорость роста популяции жертвы, p1 – константа, 
связывающая смертность жертвы с плотностью популяции хищника, N1 и N2 – 
плотности популяций жертвы и хищника. 
 
Мгновенная скорость изменения численности популяции хищника: 
 
dN2/dt = p2 N2 N1 – d2 N2, 
где p2 – константа, связывающая рождаемость в популяции хищника с плотностью 
популяции жертвы, d2 – удельная смертность в популяции хищника. 
 
Если принять, что dN1/dt = 0 , то r1 N1 = p1 N1 N2, и N2 = r1 / p1. 
Соответственно, если dN2/dt = 0, то p2 N2 N1 = d2 N2,и N1 = d2 / p2. 
Графическое выражение этих уравнений будет выглядеть следующим образом 
(рис. 2): 
 
 
Рис. 2 – Сопряженные колебания популяций хищника и жертвы  
(модель Лотки – Вольтерра) 
 
2.5.2 Модель сопряженного колебания плотности популяций хищника и жертвы 
Розенцвейга – Мак-Артура. 
 
Рис. 3 – Графическая модель колебаний численности в популяциях хищника и 
жертвы М. Розенцвейга – Р. Мак-Артура (1963 г.) 
 
2.6. Эволюция системы "хищник – жертва". 
 
Лекция 13. Тема: Взаимоотношения между популяциями животных  
(часть 3). 
 
1. Паразитизм.  
Паразитизм – это такой способ межпопуляционных отношений, при котором 
популяции находятся в тесном взаимодействии, проявляющемся в использовании 
особями одного вида (паразитом) особей другого вида в качестве среды обитания на 
определенном этапе или в течение жизненного цикла. 
1.1. Экто- и эндопаразиты, паразитоиды.  
• Эктопаразиты обитают на поверхности тела хозяина и связаны с его 
покровами. 
• Эндопаразиты живут внутри организма хозяина. 
• Паразитоиды – личинки некоторых перепончатокрылых и двукрылых, 
которые развиваются в теле жертвы, поедая ее заживо, и в результате убивают ее. 
1.2. Макро- и микропаразиты. 
• Макропаразиты растут в теле хозяина, но при размножении образуют 
особые инвазионные стадии, которые покидают организм хозяина, чтобы заселить 
новых хозяев. 
• Микропаразиты непосредственно размножаются внутри тела хозяина, 
обычно внутри его клеток. 
1.3. Формы паразитизма.  
С точки зрения обязательности различают: 
• Облигатный (обязательный) паразитизм: паразит не может существовать 
без хозяина. 
• Факультативный паразитизм: животное ведет свободный образ жизни, но 
при попадании в организм хозяина может проходить в нем часть жизненного цикла 
(например, личинки некоторых мух, которые могут развиваться в мясных продуктах, а 
при попадании в кишечник человека вызывают кишечный миаз). 
• Ложный паразитизм: в норме животное ведет свободный образ жизни, 
при попадании в организм хозяина оно может сохранять жизнеспособность, нарушая 
процессы жизнедеятельности хозяина (например, некоторые виды пиявок, которые 
могут попадать в дыхательные пути человека). 
 
По продолжительности связи с хозяином различают: 
• Временных паразитов, время пребывания которых на теле хозяина 
ограничивается лишь периодом питания (например, постельный клоп, собачий клещ). 
• Стационарных паразитов, которые всю жизнь проводят на или в теле 
хозяина. 
При этом выделяют периодический паразитизм, при котором на протяжении 
жизненного цикла чередуются стадии паразитические и свободноживущие (например, 
у печеночного сосальщика), и постоянный – когда паразиты связаны с хозяином 
долговременным использованием его в качестве среды обитания по крайней мере во 
взрослой стадии (например, ленточные черви). 
1.4  Преимущества использования живого организма в качестве среды обитания.  
1.5. Коэволюция паразита и хозяина.  
1.6. Воздействие популяции паразитов на популяции хозяина.  
Паразитоценоз – это комплекс видов паразитов, поражающих одного общего 
хозяина (это постоянные и временные экто- и эндопаразиты).  
Паразитарная система – это часть биоценоза, включающая возбудителя 
заболевания, переносчиков инфекции и теплокровных носителей – хозяев этих 
паразитов (возбудителей). Например, в случае лейшманиоза возбудитель заболевания 
– жгутиконосцы лейшмании, переносчики – москиты, очаг – грызуны. 
 
2. Комменсализм. Животные - нидиколы. Примеры комменсализма и его 
значение для биоценозов. 
2.1 Комменсализм – это форма взаимоотношений между видами, когда 
деятельность одного из них доставляет убежище или пищу другому, т.е. это 
одностороннее использование одного вида другим без причинения ему вреда. 
Комменсализм, основанный на потреблении остатков пищи хозяев, называют 
нахлебничество. 
2.2 Нидиколы – постоянные норовые или гнездовые сожители, обитающие в 
норах грызунов или гнездах птиц. В основном, это разные виды членистоногих, 
использующих микроклимат убежищ и питающихся разлагающимися органическими 
остатками или другими видами сожителей. 
 
3. Мутуализм.  
Мутуализм – это отношения между видами, основанные на взаимной выгоде.  
3.1. Факультативный мутуализм (протокооперация). 
Взаимодействия, при которых оба организма получают преимущества от 
объединения или другого взаимодействия, называются протокооперация, или 
факультативный мутуализм. При этом совместное существование выгодно, но 
необязательно. Пример – отношения раков-отшельников и актиний. 
3.2. Облигатный мутуализм (симбиоз). 
Облигатный мутуализм, или симбиоз, – это форма мутуализма, при которой в 
естественных условиях организмы не могут существовать друг без друга. Пример, 
симбиоз между инжиром (смоковницей) и его опылителем – бластофагой. 
